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Resumen  
Las hojas son los órganos que usan las plantas en su interacción con la atmósfera, siendo 
determinantes en el balance de carbono y agua. Las características foliares tienen importantes 
consecuencias a nivel del funcionamiento de las plantas y de los ecosistemas, como por 
ejemplo en la producción primaria y en la circulación de nutrientes. Este trabajo se realizó en 
tres áreas protegidas del sur de la Península Ibérica (P. Natural Sierra de Cardeña y Montoro, 
P. Nacional de Sierra Nevada y P. Natural Los Alcornocales) en las que se midieron una serie 
de rasgos foliares en las especies leñosas más abundantes dentro de cada comunidad (28 
especies en Cardeña, 19 en Sierra Nevada y 17 en Alcornocales). Los objetivos específicos 
fueron: 1) conocer como es la variación de estos rasgos foliares dentro de cada comunidad, 2) 
comprobar si alguno de los rasgos foliares estaban relacionados con diferentes estrategias, 
como la longevidad foliar (caducas vs. perennes) y formas de vida (árboles, matorrales y 
lianas) y 3) determinar si existen relaciones entre estos rasgos foliares y si las relaciones 
difieren entre los distintos sitios. Encontramos, en general, una gran variación en los rasgos 
foliares dentro de cada comunidad, como por ejemplo que el área foliar tuvo un coeficiente de 
variación del 100%. Se encontraron diferencias según la estrategia funcional, por ejemplo, las 
hojas caducas tenían mayor SLA y eran más finas que las perennes; y el contenido de materia 
seca de las hojas era menor en los matorrales y lianas con respecto a los árboles. Podemos 
concluir que, en el sur de la Península Ibérica, existe un espectro continuo de variación foliar 
originado por su diversidad filogenética y parcialmente determinado por la variación 
climática y las condiciones ambientales locales. Esta diversidad de estrategias puede 
contribuir a la coexistencia de especies dentro de la comunidad. 
 
Palabras clave  
área específica foliar, concentración de nitrógeno, diversidad filogenética, ensamblaje de 
comunidades. 
 
1. Introducción  
Las hojas son la interfaz entre la atmósfera y el resto de la planta, siendo principales 
responsables del balance de carbono y agua. A escala global, la variación de rasgos químicos, 
fisiológicos y estructurales explica parcialmente la distribución de las especies (WRIGHT ET 
AL 2004), de manera que el espectro de variación es una de las consecuencias de la 
adaptación de las plantas al macroambiente. Así por ejemplo en ambientes húmedos, las hojas 
suelen ser más finas y con mayor área foliar que en ambientes secos y con altas temperaturas, 
donde lo que prima es el ahorro de agua. Sin embargo, también se ha comprobado que existe 
un espectro de variación foliar dentro de una determinada comunidad que parcialmente puede 
explicar la coexistencia de las especies (DÍAZ ET AL 1998). En este sentido, pese a que los 
ambientes mediterráneos, en general, se caracterizan por sus hojas perennes y esclerófilas 
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(PERRY 1994), se espera que haya una gran variación foliar dentro de las comunidades 
leñosas de bosque mediterráneo, dada la variación microclimática y a nivel de paisaje de éstos 
ambientes (QUERO 2006) y los diversos orígenes filogenéticos y biogeográficos de las 
especies que las componen (HERRERA 1992). 
 
En la Península Ibérica, la variación de los rasgos foliares ha sido estudiada en 
comunidades de encinar a lo largo del gradiente climático en el norte peninsular (CASTRO-
DÍEZ ET AL 1998), donde se encontró que las hojas del extremo templado y húmedo eran 
más grandes y de mayor área específica foliar (SLA) que en el extremo seco y continental. A 
pesar de ello, no existen estudios en el sur de la Península Ibérica donde el gradiente climático 
es incluso más acusado, lo que se refleja en la diversidad de comunidades de leñosas que lo 
configuran (BLANCO-CASTRO ET AL 2005). Tampoco existen estudios centrados en las 
diferentes estrategias funcionales que existen en estas comunidades, atendiendo a su 
estructura (árboles, matorrales y enredaderas) o longevidad foliar (caducas vs. perennes). Por 
último, una manera de entender el funcionamiento de las plantas es explorar las relaciones 
entre rasgos foliares a lo largo de diferentes condiciones ambientales. 
 
En el presente trabajo se han seleccionado tres zonas de estudio donde estas 
comunidades son bien dispares. Al Oeste, el Parque Natural Los Alcornocales, caracterizado 
por un clima mediterráneo suave y las masas de alcornocal-quejigal. En el centro, el Parque 
Natural Sierra de Cardeña y Montoro, de veranos más extremos en cuanto a precipitación y 
temperatura y cuyas comunidades leñosas más características son las dehesas y encinares. Por 
último y más al Este, el Parque Nacional de Sierra Nevada, cuyos veranos secos e inviernos 
nevados hacen que la composición de la comunidad cambie por completo, con bosques 
dominados por pino albar subespecie nevadense. 
 
2. Objetivos 
El presente trabajo pretende conocer la variación en características foliares claves en 
diferentes comunidades de leñosas del sur peninsular. Los objetivos específicos son: 1) 
conocer como es la variación de estos rasgos foliares dentro de la comunidad; 2) comprobar si 
los rasgos foliares estaban relacionados con diferentes estrategias, como la longevidad foliar 
(caducas vs. perennes) y formas de vida (árboles, matorrales y lianas) y 3) determinar si 
existen relaciones entre estos rasgos foliares y si las relaciones difieren entre los distintos 
sitios. 
 
3. Metodología 
El estudio se llevó a cabo en las tres áreas protegidas citadas anteriormente, a partir de 
ahora nombradas como, Cardeña, Sierra Nevada y Alcornocales. En cada zona, se 
seleccionaron aproximadamente 22 especies leñosas (28 en Cardeña, 19 en Sierra Nevada y 
17 en Alcornocales, ver Tabla 1). La selección de especies se basó en la inclusión de las 
especies más comunes de cada área (DÍAZ ET AL 2004), las cuales están bien adaptadas a las 
condiciones locales y son las que potencialmente pueden producir mayor impacto en los 
procesos ecosistémicos (GRIME 1998). Además, las especies seleccionadas cubren un rango 
amplio de formas de vida, taxonomía y tipos de hábitats. 
 
Para cada especie, se seleccionaron 5 adultos y dentro de cada cual se cosecharon 5 
ramas las cuales se incluyeron en bolsas de plástico con una atmósfera saturada de agua, en 
frío y a temperatura constante. Las ramas se trasladaron hasta el laboratorio y la base de los 
tallos fueron sumergidos en agua a 15 °C durante al menos 8 horas con la intención de 
rehidratar completamente las hojas. Posteriormente, se cosecharon 5 hojas maduras de la 
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última cohorte y se pesaron inmediatamente para obtener así el peso fresco de la hoja y 
peciolo. A ambos lados del nervio central se midió varias veces el grosor de la hoja (LT, mm) 
con un calibre digital de 0,01 mm de resolución. También se estimó un índice de clorofila 
mediante un sensor (CCM-200, Optic Science, Hudson, NH, USA), que funciona de manera 
similar al SPAD (Minolta). Se tomaron dos medidas por cada hoja, las cuales se promediaron. 
Los valores del índice de clorofila se convirtieron a concentración de clorofila por unidad de 
área (µmol m-2), mediante la ecuación Chlarea = 44.5885 + 0.7188 × CI + 0.0933 × CI2 
(NETTO ET AL 2005). Para el cálculo del área foliar, se escaneó cada hoja y se midió el área 
mediante un programa de imágenes (Image pro-plus v 4.5). Una vez escaneada, se secaron en 
la estufa a 70°C durante 72 horas y se volvieron a pesar para obtener el peso seco. El 
contenido de materia seca se calculó como la relación entre el peso seco y el peso fresco 
foliar. El área específica foliar (SLA, cm2 g-1) se calculó como la relación entre el área foliar y 
su peso seco (sin tener en cuenta el peciolo), y la densidad de la hoja como 1 / (SLA × LT). 
Posteriormente se molieron en mortero de ágata submuestras de hojas de cada especie, para 
analizar el contenido de carbono y nitrógeno mediante un analizador elemental (Eurovector 
EA 3000; EuroVector SpA, Milan, Italy). 
 
Tabla 1. Lista de los de las especies estudiadas en cada uno de las áreas de estudio. Las letras en superíndice indican las 
diferentes clasificaciones: hábito foliar (caduca C, perenne P) y forma de vida (árbol grande A, árbol pequeño a, matorral 
M, enredadera E). 
 
Cardeña 
 
Sierra Nevada 
 
 
Alcornocales 
Arbutus unedo P, a Acer opalus subsp. granatense C, A Calicotome villosa P, M 
Cistus albidus P, M Amelancher ovalis C, a Cistus salvifolius P, M 
Cistus ladanifer P, M Arctostaphilos uva-ursi P, M Crataegus monogyna C, a 
Cistus salvifolius P, M Berberis hispanica C, M Erica arborea P, M 
Cytisus scoparius C, M Crataegus monogyna C, a Erica scoparia P, M 
Daphne gnidium P, M Daphne gnidium P, M Lonicera implexa P, E 
Fraxinus angustifolia C, A Hedera helix P, E Osyris alba P, M 
Juniperus oxycedrus P, M Juniperus communis P, a Phillyrea latifolia P, a 
Lonicera implexa P, E Lonicera arborea P, a Phlomis fruticosa P, M 
Myrtus comunis P, M Lonicera xylosteum C, M Pistacea lentiscus P, a, C 
Nerium oleander P, M Pinus sylvestris P, A Quercus canariensis C, A 
Olea europaea P, A Prunus ramburii C, M Quercus suber P, A 
Phillyrea angustifolia P, a Quercus ilex P, A Rosa spp. C, M 
Phillyrea latifolia P, a Quercus pyrenaica C, A Rubus ulmifolius P, M 
Pyrus bourganeana C, a Rosa canina C, E Smilax aspera P, E 
Pistacea lentiscus P, a, C Rosa stylosa C, M Teline linifolia P, M 
Pistacea terebintus C, a Rubus ulmifolius P, M Teucrium fruticans P, M 
Quercus coccifera P, a Sorbus aria C, A  
Quercus ilex P, A Taxus baccata P, A  
Quercus faginea C, A   
Rhamnus alaternus P, a   
Rosa sempervirens P, M   
Rubus ulmifolius P, M   
Ruscus aculeatus P, M   
Salix atrocinerea C, A   
Securinega tinctorea P, M   
Teucrium fruticans P, M   
Viburnum tinus P, a   
Todas las características foliares estudiadas fueron promediadas a nivel de especie. Se 
estimó la variabilidad de las características foliares de cada sitio mediante el uso de los 
coeficientes de variación y, posteriormente, se realizó un análisis de la varianza unifactorial 
de cada una de estas variables incluyendo las diferentes áreas de muestreo como factor 
(Alcornocales, Cardeña y Sierra Nevada). Posteriormente, se realizó este tipo de análisis 
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atendiendo a las diferentes formas de vida (árboles grandes, árboles pequeños, matorrales y 
enredaderas) y hábito foliar (caducas y perennes) (Tabla 1). Cuando las diferencias fueron 
significativas en el ANOVA, se llevó a cabo un análisis de comparaciones múltiples (post hoc 
Unequal N Tukey test). Las variables fueron transformadas cuando fue necesario para cumplir 
con los requerimientos de normalidad y homocedasticidad (ZAR 1984) Todos los análisis se 
llevaron a cabo con el programa Statistica v 7.0 (Statsoft Inc., Tulsa OK, USA). 
 
4. Resultados 
 
4.1. Coeficiente de variación dentro de cada comunidad 
En general, para cada variable, los coeficientes de variación fueron muy similares en los 
tres sitios (Fig. 1). Así, el área foliar fue el rasgo más variable con coeficientes de variación 
que superaban el 100% en los tres sitios (es decir, la desviación estándar era mayor que el 
promedio). El contenido de clorofila fue el siguiente rasgo más variable en Sierra Nevada y 
Cardeña, pero en Alcornocales no superó el 25%. El área específica foliar (SLA) también fue 
un rasgo muy variable en los tres sitios aunque el coeficiente de variación fue especialmente 
alto en Sierra Nevada. En cuanto a la concentración de N, ésta fue variable en los tres sitios, 
especialmente en Cardeña y Alcornocales, sin embargo la concentración de C fue muy poco 
variable a lo largo de las áreas de estudio. 
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Fig. 1. Coeficiente de variación de los rasgos foliares analizados en las tres zonas de estudio. 
 
 
 
4.2. Hábito foliar 
Las hojas de especies caducas tuvieron mayor SLA y menos grosor que las perennes (Fig 
2A y 2B). Por otro lado, mientras la concentración de nitrógeno fue más alta en las caducas, 
las hojas perennes tuvieron mayor concentración de C (Fig. 2C y 2D). 
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Fig. 2. Valores medios (± error estándar) del área específica de la hoja (SLA) (A),grosor (B), concentración de N (C) y 
concentración de C (D) en caducifolias y perennifolias. 
 
 
 
4.3. Formas de vida 
Las enredaderas fueron las especies cuyas hojas tenían mayor área, mientras que los 
matorrales se caracterizaban por unas hojas con menor área (Fig. 3A). Por otro lado, el 
contenido de materia seca fue mayor en árboles que en matorrales y lianas (Fig. 3B). 
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Fig. 3. Valores medios (± error estándar) del área de la hoja (SLA) (A) y contenido de materia seca (B) en enredaderas (E), 
matorrales (M), árboles pequeños (a) y árboles grandes (A). 
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4.4. Relaciones entre rasgos foliares 
 Los dos componentes que determinan SLA (grosor y densidad) estuvieron 
correlacionados negativamente con SLA (Fig. 4 A y 4B). 
 El área específica estuvo relacionada positivamente con la concentración de N en las 
hojas, aunque para Alcornocales no se encontró relación significativa. En este caso, pudo ser 
debido a que dos especies leguminosas (Teline linifolia y Callicotome villosa) presentaron 
una alta concentración de N con respecto a la tendencia general (Fig 4 C). También pudo 
deberse al bajo grado de representación en la muestra de especies caducifolias caracterizadas 
por altos SLA y mayores contenidos en nitrógeno que las especies perennes. 
 Por otro lado, el área específica foliar estuvo relacionada negativamente con el contenido 
de materia seca, aunque en Sierra Nevada no se encontró relación significativa (Fig. 4 D). 
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Fig. 4. Relaciones entre el área específica de la hoja (SLA) y el grosor (A), densidad (B), concentración de N (C)  y 
contenido de materia seca (D) en las tres zonas estudiadas. Los símbolos y líneas azules, rojos y verdes indican Cardeña, 
Sierra Nevada y Alcornocales, respectivamente. 
 
5. Discusión 
 
El área de la hoja y SLA fueron muy variable dentro de sitios, llegando a ser en el caso 
del área de la hoja hasta de un 100%, lo que sugiere que existen distintas soluciones 
funcionales dentro de cada hábitat y, consecuentemente, no hay un filtro macroambiental 
importante. Otros autores también han encontrado que existe un espectro de variación foliar 
dentro de una determinada comunidad y que esta variación podría parcialmente explicar la 
coexistencia de las especies (DÍAZ ET AL. 1998). En el otro extremo, encontramos muy poca 
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variación en la concentración de C tanto dentro como a lo largo de los tres sitios. Esta baja 
variación ha sido observada en otros estudios interespecíficos, en gradientes de luz y agua, 
aunque dentro de género (QUERO ET AL 2006). Una posible explicación sería que las 
especies maximicen el contenido de carbono foliar, soporte de la maquinaria fotosintética, ya 
que el carbono no es un factor limitante en la época de crecimiento. 
 
Los resultados en relación con la longevidad foliar concuerdan con los patrones 
generales encontrados (VILLAR & MERINO 2001, WRIGHT ET AL 2004, 2005), ya que las 
caducifolias se caracterizan por tener hojas con alto SLA, alta concentración de N y menor 
concentración de C (POORTER ET AL. 2009), lo cual les confiere ventajas en relación al 
crecimiento. Así, podemos decir que las hojas caducas, con alto SLA y capacidad 
fotosintética (QUERO ET AL 2006), contribuyen a un mayor crecimiento potencial debido a 
una mayor captación de luz y por tanto, a una ganancia de carbono más eficiente (KITAJIMA 
1994; WALTERS & REICH 1999; WALTERS & REICH 2000B; WRIGHT ET AL 2004). 
Por el contrario, las hojas perennes, con un menor SLA y capacidad fotosintética resistirán 
mejor el ataque de herbívoros y patógenos (WALTERS & REICH 1999), implicarán menores 
costes de respiración (BARNES ET AL. 1998) y la mayor duración de la hoja contribuirá a 
una mayor ganancia de carbono considerando la actividad total de la misma en el tiempo 
(WALTERS & REICH 1999; LUSK 2002; WESTOBY ET AL 2000), aunque por otro lado 
se ha visto que no necesariamente la mayor longevidad foliar lleva implícita una mayor 
ganancia de carbono, ya que puede haber pérdidas de la capacidad fotosintética con la edad 
(MEDIAVILLA Y ESCUDERO 2003), y por otra parte en ambientes mediterráneos, el frío 
puede condicionar la fijación de carbono durante el periodo invernal. Con respecto a las 
formas de vida, encontramos que las lianas y los árboles tuvieron mayor área por hoja y que 
esta fue más variable que en los matorrales. Este resultado coincide con la hipótesis de 
BAZZAZ (1979) que afirma que los grupos funcionales que viven en ambientes más variables 
tienen mayor variación en sus rasgos. A pesar de ello, no existe un consenso general para esta 
hipótesis (CAI ET AL 2008), ya que se han encontrado resultados contradictorios 
(PORTSMUTH Y NIINEMETS 2007; POPMA ET AL 1992). Esto puede ser debido a la 
consideración de los grupos funcionales sin tener en cuenta la propia variación adaptativa 
dentro de dichos grupos funcionales. Por tanto este consenso podría ser resuelto si la 
afirmación de BAZZAZ (1979) se particulariza para las especies. 
 
Las relaciones entre los rasgos foliares están dentro de los patrones generales 
encontrados, aunque se distinguen en algunos casos relaciones distintas según la zona de 
estudio. Por un lado, ello puede ser debido a la desigual representatividad de grupos 
funcionales o estrategias de vida, aunque también, las relaciones filogenéticas pueden 
determinar parcialmente este resultado (ANTÚNEZ ET AL 2001), como es el caso de las 
leguminosas que son las especies con mayor concentración de N en la hoja y se escapan del 
espectro general de relaciones foliares. 
 
6. Conclusiones 
Podemos concluir que, en el sur de la Península Ibérica, existe un espectro continuo de 
variación foliar originado por su diversidad filogenética y parcialmente determinado por la 
variación climática y las condiciones ambientales locales. Esta diversidad de estrategias puede 
contribuir a la coexistencia de especies dentro de la comunidad. 
 
7. Agradecimientos 
Este trabajo ha sido financiado por los proyectos coordinados DINAMED (CGL2005-
05830-C03- 02) e INTERBOS (CGL2008-04503-CO3-02) y los fondos FEDER. Nuestro 
9/11 
 
 
agradecimiento a José Manuel Quero y Pedro Lara por posibilitar la recogida de hojas en el 
P.N. de Sierra de Cardeña y Montoro (Córdoba). JLQ disfrutó de una beca FPI (BES-2003-
1716) y de un contrato posdoctoral (2007-0572) del Ministerio de Ciencia e Innovación para 
la realización de este trabajo. 
 
8. Bibliografía 
 
ANTÚNEZ, I.; RETAMOSA, E. C; VILLAR R. 2001. Relative growth rate in 
phylogenetically related deciduous and evergreen woody species. Oecologia 128, 172 – 180. 
 
BARNES, B. V. ; ZAK, D. R. ; DENTON, S. R ; SPURR, S. H. 1998. Forest ecology. Fourth 
edition. John Wiley & Sons Inc., p. 687. Nueva York. 
 
BAZZAZ, F. A. 1979. The physiological ecology of plant succession. Annu. Rev. Ecol. 
Systemat. 10:351 – 371. 
 
BLANCO-CASTRO, E.; COSTA-TENORIO, M.; ESCRIBANO-BOMBIN, R. 2005. Los 
Bosques Ibéricos. Una interpretación geobotánica, 4ª Edición. Planeta, 598 p. Barcelona.  
 
CASTRO-DÍEZ, P.; VILLAR-SALVADOR, P.; GUERRERO-CAMPO, J.; PÉREZ-
RONTOMÉ, C.; MONTSERRAT-MARTÍ, G. 1998. Variaciones morfoanatónicas en las 
comunidades de encinar a lo largo de un gradiente climático en el NE de la Península Ibérica. 
Acta Bot. Barc. 45: 577 – 586. 
 
DÍAZ, S.; MARCELO, C.; FERNANDO, C. 1998. Plant functional traits and environmental 
filters at a regional scale. J. Veg. Sci. 9: 113 – 122. 
 
DIAZ, S.; HODGSON, J. G.; THOMPSON, K.; CABIDO, M.; CORNELISSEN, J. H. C.; 
JALILI, A.; MONTSERRAT-MARTI, G.; GRIME, J. P.; ZARRINKAMAR, F.; ASRI, Y.; 
BAND, S. R.; BASCONCELO, S.; CASTRO-DIEZ, P.; FUNES, G.; HAMZEHEE, B.; 
KHOSHNEVI, M.; PEREZ-HARGUINDEGUY, N.; PEREZ-RONTOME, M. C.; 
SHIRVANY, F. A.; VENDRAMINI, F.; YAZDANI, S.; ABBAS-AZIMI, R.; BOGAARD, 
A.; BOUSTANI, S.; CHARLES, M.; DEHGHAN, M.; TORRES-ESPUNY, L.; FALCZUK, 
V.; GUERRERO-CAMPO, J.; HYND, A.; JONES, G.; KOWSARY, E.; KAZEMI-SAEED, 
F.; MAESTRO-MARTINEZ, M.; ROMO-DIEZ, A.; SHAW, S.; SIAVASH, B.; VILLAR-
SALVADOR, P.; ZAK, M. R. 2004. The plant traits that drive ecosystems: evidence from 
three continents. J. Veg. Sci. 15: 295 – 304. 
 
GRIME, J. P. 1998. Benefits of plant diversity to ecosystems: immediate, filter and founder 
effects. J. Ecol. 86: 902 – 910. 
 
HERRERA, C M. 1992. Historical effects and sorting processes as explanations for 
contemporary ecological patterns: character syndromes in Mediterranean woody plants. Am. 
Nat. 140: 421 – 446. 
 
KITAJIMA, K. 1994. Relative importance of photosynthetic traits and allocation patterns as 
correlates of seedling shade tolerance of 13 tropical trees. Oecologia 98: 419 – 428. 
 
LUSK, C. H. 2002. Leaf area accumulation helps juvenile evergreen trees tolerate shade in a 
temperate rainforest. Oecologia 132: 188 – 196. 
10/11 
 
 
 
MEDIAVILLA, S.; ESCUDERO, A. 2003. Photosynthetic capacity, integrated over the 
lifetime of a leaf, is predicted to be independent of leaf longevity in some tree species. New 
Phytol. 159: 203 – 211. 
 
NETTO, A.T.; CAMPOSTRINI, E.; DE OLIVEIRA, J. G.; BRESSAN-SMITH, R. E. 2005. 
Photosynthetic pigments, nitrogen, chlorophyll a fluorescence and SPAD- 502 readings in 
coffee leaves. Sci. Hortic. 104, 199 – 209. 
 
PERRY, D. A. 1994. Forest Ecosystems. The Johns Hopkins University Press, p. 649. 
Baltimore & Londres. 
 
POORTER, H.; NIINEMETS, U., POORTER, L.; WRIGHT, I. J.; VILLAR, R. 2009. Causes 
and consequences of variation in leaf mass per area (LMA): a meta-analysis. New Phytol. 
182: 565 – 588. 
 
POPMA, J.; BONGERS, F.; WERGER, M. J. A. 1992. Gap dependence and leaf 
characteristics of trees in a tropical lowland rain forest in Mexico. Oikos 63:207 – 214. 
 
PORTSMUTH, A.; NIINEMETS, Ü. 2007. Structural and physiological plasticity to light and 
nutrients in five temperate deciduous woody species of contrasting shade tolerance. Funct. 
Ecol. 21:61 – 77. 
 
QUERO J. L. 2006. SADIE como herramienta de cuantificación de la heterogeneidad 
espacial: casos prácticos en el Parque Nacional de Sierra Nevada (Granada, España). 
Ecosistemas 15: 40 – 47. 
 
QUERO, J. L.; VILLAR, R.; MARAÑÓN, T.; ZAMORA, R. 2006. Interactions of drought 
and shade effects on four Mediterranean Quercus species: physiological and structural leaf 
responses. New Phytol. 170: 819 – 834. 
 
VILLAR, R.; MERINO, J A. 2001. Comparison of leaf construction costs in woody species 
with differing leaf life-spans in contrasting ecosystems. New Phytol. 151: 213 – 226. 
 
WALTERS, M. B.; REICH, P. B. 1999. Research Review: Low-light carbon balance and 
shade tolerance in the seedlings of woody plants: do winter deciduous and broad-leaved 
evergreen species differ? New Phytol. 143: 143 – 154. 
 
WALTERS, M. B.; REICH, P. B. 2000. Trade-offs in low-light CO2 exchange:  a component 
of variation in shade tolerance among cold temperate tree seedlings. Funct. Ecol. 14:155 – 
165. 
 
WESTOBY, M.; WARTON, D; REICH, P. B. 2000. The time value of leaf area. Am. Nat. 
155: 649 – 656. 
 
WRIGHT, I. J.; REICH P. B.; CORNELISSEN, J. H. C.; FALSTER, D. S.; GARNIER, E., 
HIKOSAKA, K.; LAMONT, B. B.; LEE, W.; OLEKSYN, J.; OSADA, N.; POORTER, H.; 
VILLAR, R.; WARTON D. I.; WESTOBY, M. 2005. Assesing the generality of global leaf 
trait relationships. New Phytol. 166: 485 – 496. 
 
11/11 
 
 
WRIGHT, I. J.; REICH, P. B.; WESTOBY, M.; ACKERLY, D. D.; BARUCH, Z.; 
BONGERS, F.; CAVENDER-BARES, J.; CHAPIN, F. S.; CORNELISSEN, J. H. C.; 
DIEMER, M.; FLEXAS, J.; GARNIER, E.; GROOM, P. K.; GULIAS. J.; HIKOSAKA, K.; 
LAMONT B. B.; LEE, T.; LEE, W.; LUSK, C.; MIDGLEY, J. J.; NAVAS, M. L.; 
NIINEMETS, Ü.; OLEKSYN, J.; OSADA, N.; POORTER, H.; POOT, P.; PRIOR, L.; 
PYANKOV, VI.; ROUMET, C.; THOMAS, S. C.;  TJOELKER, M. G.; VENEKLAAS, E. J.; 
VILLAR, R. 2004. The world-wide leaf economics spectrum. Nature: 428: 821 – 827. 
 
ZAR, J. H. 1984. Biostatistical analysis, Second edition. Englewood Cliffs, 736 p. Nueva 
Jersey.  
